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EL CICLO ANUAL DE LOS PASERIFORMES FRUGIVOROS 
EN EL MATORRAL MEDITERRANEO DEL SUR 
DE ESPARA: IMPORTANCIA DE SU INVERNADA 
Y VARIACIONES INTERANUALES 
Pedro JORDANO * 
En años recientes se han multiplicado en la Península IMrica los estudios 
que tratan las variaciones estacionales de la composición de la avifauna y 
aspectos descriptivos del curso anual de la abundancia, diversidad, composición 
especítica, etc. (por ejemplo, PURROY, 1977; HERRERA, 1980; ZAMORA Y 
CAMACHO, 1984). En todos ellos se resalta, explícita o implicitamente, la 
importancia de considerar este ciclo anual como una superposición de especies o 
grupos de especies que mantienen diferentes «status» de permanencia. La 
heterogeneidad que muestra cada avifauna local en estos tiempos de permanen- 
cia está determinada básicamente por la estacionalidad del clima o los recursos 
(MACARTHUR, 1959; HERRERA, 1978). 
Efectivamente, la producción estaciona1 de ciertos recursos no renovables (a 
wrto plazo) en los hábitats meridionales (por ejemplo, semillas, fmtos a m o -  
sos, flores, emergencia masiva de insectos sociales, etc.) supone pulsos de 
productividad que suman un contingente importante de alimento al ya disponi- 
ble con menor estacionalidad (renovable a wrto plazo; por ejemplo, insectos) 
(WIENS y JOHNSTON, 1977; KARR, 1976; WILLIS, 1980). No es de extrañar, 
pues, que los sistemas migratonos de pequeños pasenformes, tanto en Europa 
como en Norteamerica, estén asociados a tal tipo de fluctuaciones estacionales, 
coincidiendo con la fase no reproductiva (MOREN, 1972, varios autores en 
KEAST y MOR~YIN, 1980). De hecho, muchas especies migradoras deberían 
considerarse como «residentes invernales)) en estas áreas, ausentándose de ellas 
sólo durante los 2-4 meses que permanecen en el área de cna de latitudes 
templadas; ello resalta la importancia de considerar la fase no reproductiva 
(paso migratorio e invernada) como un período fundamental del ciclo anual de 
estas especies ( F ~ E L L ,  1972; GREENBERG, 1980). 
La importancia de la cuenca del Mediterráneo como zona de paso migrato- 
rio e invernada de muchas especies de pájaros nidificantes en Europa central y 
septentrional ha sido resaltada por varios autores (MOREAU, 1961, 1972; 
BERNIS, 1962). Muchas de ellas son fmgivoras en esas épocas del año o 
mantienen dietas mixtas con una alta proporción de fmtos (HERRERA, 1984a; 
Unidad de Ecologia y .Etologia. Estacion Biológica de Doñana. Avda. Mana Luisa, s/n. 
Pabellón del Perb. 41013-Senlla. 
JORDANO, 1981, 1984; JORDANO y HERRERA, 1981). El propósito de este 
trabajo es caracterizar la importancia relativa de los phjaros fmgivoros en el 
matorral esclerófilo Mediterráneo y sus variaciones interanuales en relación con 
la producción de fmtos camosos; se consideran también algunos patrones 
generales en la distribución invernal de los fmgívoros paleárticos que surgen al 
considerar los sistemas de dependencia entre las aves y el matorral, derivados de 
la relación producción-consumo de fmtos. 
Entre diciembre de 1980 y mano de 1983 llevamos a cabo un seguimiento 
detallado de las poblaciones de Passeriformes fmgívoros en una zona de estudio 
situada en el área de las Marismas del Guadalquivir, al N del P. N. de Doñana. 
«Hato Ratón» (37" 9' N, 2" 39' W) se localiza a unos 25 km de la costa atlántica 
más próxima, en el borde N de la marisma, en las cercanías de ViUamanrique de 
la Condesa (Sevilla). 
La parcela de estudio es una superficie de unas 4 Ha cubierta en su mayor 
parte por un matorral alto (2,s-5 m) y espeso cuyas especies dominantes son: 
Piszocia lentisw, OIea europea var. sylvestris, Smilax aspera, Rhamnus 
lycioides y Phillyrea angustifolia. Las especies que producen fmtos carnosos 
predominan en el matorral, alcanzando el 56,8 % de las especies leñosas y una 
cobertura total del 72%, frente al 19,8% de las especies con fmto seco 
(leguminosas y labiadas en su mayoría) y el 7,9% del suelo descubierto. Una 
descripción más detallada de este matorral puede encontrarse en JORDANO 
(1984); RNAS-MART~NEZ et al. (1980) presentan información fitosociológica 
sobre matorrales similares. 
La zona presenta una estación seca entre mayo y septiembre cuya duración 
puede aumentar en años secos. En efecto, hay una gran variabiiidad interanuai 
en la precipitación: la media es de 538.9 mm/año, pero en los años de estudio la 
registrada fue de 331,O mm (1981) y 408,s mm (1982). Ambos años correspon- 
den a un periodo extraordinariamente seco pero tuvieron diferencias apreciables 
entre ellos en la lluvia recogida. La temperatura media anual es de 18,l "C, con 
medias de máximas y minimas de 25,s y 10,8"C, respectivamente y valores 
extremos de 43,8 y -1,l"C. La oscilación térmica anual es de 18,O"C, con 
menos del 0,5 % de los días del año con temperaturas por debajo de 0°C. 
Para la realización de los censos se empleó el método de EMLEN (1971). Se 
realizaron entre 2 y 5 censos por mes durante el periodo de estudio sobre un 
recomdo de 1.000 m que atravesaba la parcela aunque la superficie de muestre0 
cubrió también zonas adyacentes a ésta con vegetación similar. Este método 
permite estimas de densidades absolutas en toda época del año y es especialmen- 
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te. útil si se incorporan estimas de la variación estaciona1 de los coeficientes de 
detectabilidad (CD, EMLEN, 1971; SHIELDS, 1979). Los CD se calcularon según 
indica EMLEN (1971). anotando los contactos registrados en cada una de 6 
bandas de 10 m de anchura, paralelas a la línea base del transecto. Los valores 
de CD se calcularon para cada estación, empleándose el correspondiente a cada 
mes en el cómputo de las densidades mensuales (véase JORDANO, 1984). En 
nuestro caso, en que se muestrearon 12 Ha/km recorrido, la densidad (D), en 
individuos/lO Ha, viene dada por: 
D= k 10 c/N 12 (CD) 
donde C es el número de contactos registrados; N, el número de km recorridos 
en cada mes; CD, el coeficiente de detectabilidad, y k, una constante de 
~detectabilidad basaln con valores de 1,15 (invierno) y l,50 (primavera) 
(EMLEN, 1971; SHIELDS, 1979; ver JARVINEN y VAISANEN, 1977). Los censos se 
realizaron aproximadamente dentro de las dos horas siguientes a la salida del 
sol y evitando siempre condiciones climaticas extremas (viento fuerte, lluvia, 
etoétera). Se procuró especialmente mantener una velocidad de progresión 
durante el recorrido lo más constante posible, aproximadamente 1,s km/h. 
Para la cuantificación de la prcduccdn de frutos se emplearon 10 transectos 
permanentes de 18,8 m2 cada uno, wntab~lizándose antes del comienzo de la 
maduración los fmtos presentes de cada especie de planta. Las estimas de la 
producción total así obtenidas se corrigieron posteriormente con las tasas de 
maduración a fin de obtener la producción de fmto maduro realmente disponi- 
ble. Los porcentajes de maduración se obtuvieron con conteos semanales de 
fmtos en ramas marcadas en plantas de las especies estudiadas. Se marcaron 
entre 200 y 1.200 fmtos/planta en 9-12 plantas/especie y para algunas especies se 
llevó a cabo un seguimiento de la cosecha completa en plantas marcadas. 
JORDANO (1984) da una descripción más detallada de la metodología seguida y 
discute ampliamente las ventajas e inconvenientes de los procedimientos usados 
en los censos de aves y las estimas de la producción de fmtos. 
Los datos de base sobre la incidencia de los fmtos en la dieta de las especies 
consideradas en este trabajo provienen de JORDANO (1984) (véase también 
HERRERA, 1984a). En ellos se cuantifica la proporción de materia vegetal 
(fmtos), respecto a volumen, y su frecuencia de aparición en muestras fecales. 
Descr~pciones detalladas del métcdo de análisis pueden encontrarse en JORDA- 
NO (1981) y JORDANO y HERRERA (1981). 
Las especies frugívoras del matorral 
El grupo de especies fmgívoras constituye un subconjunto característico de 
los pájaros del área de estudio. Consideramos en este trabajo sólo las especies 
fmgivoras «dispersantes» de las semillas de las plantas, que representan un 
43,4 % de las 53 registradas en el área, dejando a un lado un 22.6 %de especies, 
también fmgivoras, que consumen sólo la pulpa de los fmtos o predan las 
semillas (JORDANO, 1984). 
Entre las especies consideradas es importante distinguir las que presentan un 
fmgivorismo intensivo (Sylvia spp., Turdus spp., Sturnw spp. y E r i t h w  
nrbemla) de aquellas que consumen los frutos esporádicamente (ver apéndices 1 
y 2). HERRERA (1984a) y JORDANO (1984) han estudiado detalladamente la 
alimentación de estas especies y destaca el hecho de que esta distinción en dos 
grupos w n  diferente importancia de frutos en la dieta se mantiene muy 
constante en diversos tipos de matorrales esclerófilos del sur de España (véase 
también JORDANO, 1981; HERRERA, 1984b). Entre las primeras los frutos 
wnstituyen más del 60 % de la dieta (en volumen), apareciendo wnsistentemen- 
te en más del 90% de las muestras fecales analizadas. Entre las especies 
fmgivoras ((esporádicas)) vana ampliamente la frecuencia de aparición de los 
fmtos, pero éstos wnstituyen siempre menos del 40 % de la dieta (JORDANO, 
1984). 
Sólo T. menrla, S. meianocephaia, Cyanopica cyanus y S. undata son re- 
sidentes en el área & estudio, aunque muestran una fuerte variación estaciona1 
en la importancia de los fmtos en su alimentación; el resto de las especies tiene 
periodos de permanencia que oscilan entre 3 y 9 meses (apéndices 1 y 2). S. 
borin, S. communis y S. cantillans tienen importancia sólo durante la migración 
otoñal, entre agosto y noviembre, ya que durante el paso primaveral consumen 
mayoritariamente insectos. Esta situación es compartida por S. hortensis, que se 
presenta sólo esporádicamente en septiembre (no se la ha incluido en los 
apéndices) y el resto de las especies trans-saharianas wmo Ficedula hypoleuca, 
Muscicapa striata y Luscinia megarhynchos, incluyendo tambih a Phoenicum 
phoenicurus. Por otro lado, S. atricapilla y E. rubecula son con diferencia las 
especies fmgívoras de mayor importancia, psesentándose wmo invernantes 
regulares, aunque w n  fuertes variaciones de un año a otro. Otros invemantes 
como Ph. ochruros y Saxicola torquata tienen menor abundancia y su consumo 
de fmtos es mucho más esporádico que el de las especies trans-saharianas ya 
citadas. Por último, las especies de Turdus y Shrrnus se caracterizan por su 
presencia invernal en la zona, w n  una entrada importante en diciembre-enero 
(véase SANTOS, 1982), pero muestran también fuertes variaciones interanuales 
de la abundancia (cf. apéndices 1 y 2). 
El ciclo anual: cambios relacionados con la disponibilidad de alimento 
La representación de los frugívoros en la avifauna de Passeriformes del área 
de estudio tiene una fuerte variación mensual (tabla 1). En los meses estivales, 
especialmente en junio, sólo se registra la presencia de las especies residentes 
(wn dietas aún insectivoras en este penodo). De igual modo los fmgívoros son 
TABLA i 
Resumen de los resultados mensuales de los censos de Passenlorma en el area de estudio para los años 1981 y 1982. S: niim. de apccier 
registradas, SF: niim. de especies rrugivoras (dispnantei de semillas); Dr: densidad toml (ind./lO Ha); DF: densidad de especies fmkvoras; $ km: distancia recorrida m censos. Para el año 1982 se incluyen tambien los datos de enero y febrero de 1983. No se realimon censos en mayo :: 
de 1982 ,- 
[Summnry of rpsulrs of monthb birdcennrses in rhe study oren for :he years 1981 nnd 1982 (&o mcMedare &:a forjanuary d f i b m r y  1983). 3 
S: nwnber of specks: SS nwnber of fnigivorm species (seed drspersers): DT: total p-rhe denrity (individu<lls/lO Ha): DC denriry of 
fruigivorarr species; km: monthly disrmce sampled with rronrects (excep: for m y  1982)] C! 
a 
C 
Aiío 1981 E F M A M J J A S O N D E F 9 
m 
Aiío 1982 3 
relativamente escasos en los meses de primavera, marzo-mayo, debido a que la 
mayona de las especies son insectivocas durante el paso primaveral. En 
cualquier caso, las variaciones del numero de especies en toda la comunidad y 
en el grupo de fmgivoros (S y SF, tabla 1) siguen un curso similar (r.=0,591, 
p<0,05 en 1981 y r,=0,867, p<0,01 en 1982). Todo ello indica que las 
variaciones en la riqueza de especies fnigvoras obedecen a pulsos de entrada y 
salida de especies similares a los que se observan en la avifauna en su totalidad. 
Las variaciones de la densidad son de mucha mayor amplitud. Aproximada- 
mente entre octubre y febrero de los dos años de estudio los fnigívoros alcanzan 
más del 50% de los individuos censados (iig. 1); las variaciones de la densidad 
en este grupo de especies son las responsables del tremendo aumento de la 
abundancia de paseriformes que se observa en otoño e invierno (cf. tabla 1). 
Efectivamente, entre junio y noviembre de ambos años la abundancia de 
fxugívoros aumenta desde un 0,O % a un 55.0 % de la densidad total de pájaros, 
en una tendencia que corre paralela al incremento de la disponibilidad de frutos 
maduros (fig. 1). Esta tendencia de aumento estacional se frena en 1981 en el 
FIG. 1.-Variación mensual de la abundancia & fmtos maduros disponibles (estrellas) y la 
proporción de la densidad total de ~"~erifomes que representan las sp"ies frugivoras (ver 
apCndices y tabla 0. Nóresc la escala log&tmica para la abundancia de fnitos. 
{Monthly vmiarion in rhe availabilily of rQe /&S (no./ha. srars) mid rhe fracrion o/ (he total 
passerine denriry represenled by fiugivorou species (rhose included in app. 1 and 2. see Table 1). Nore 
lag S C Q ~ ~ O ~  fiuil wailobiliry.] 
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mes de noviembre, estabilizándose la representación de este gmpo trófico 
alrededor del 50-60% de la densidad total, esto es, entre 90 y 130 ind.110 Ha 
(tabla 1, fig. 1). Es muy patente la diferencia que hay respecto a la invemada de 
1982-83, en la que se aprecia un aumento de los frugívoros prácticamente hasta 
el final del periodo, en marzo de 1983. 
Una característica importante, pues, del ciclo anual de los frugivoros es la 
amplia variación mensual de su abundancia, coincidente w n  el ciclo de 
maduración de los frutos. Las diferencias interanuales en la densidad de estas 
especies y el modo en que ésta se incremenfa a lo largo del otoiio e invierno (tig. 
1) son, en principio, igualmente atribuibles a variaciones de la disponibilidad de 
frutos (ver más adelante). 
La wmposición mensual del grupo de especies fmgívoras muestra también 
una fuerte variación (fig. 2). Ello se debe, por un lado, al carácter no-sedentario 
de las especies implicadas y, por otro, a la superposición, durante el petiodo de 
fmctifcación de las plantas, de los movimientos migratorios de escala amplia: el 
paso otoñal de migrantes trans-saharianos y la llegada de invemantes circum- 
mediterráneos. Efectivamente, la contribución porcentual de cada uno de los 
Fio. 2.-Variación mensual de la importancia relativa de diferentes generos de frugivoros. 
expresada wmo el porcentaje de la densidad mensual de este grupo (DF. iabla 1). En blanw, E. 
rub>ci!lo~ negro, Sturnv spp.; rayado vertical. Turdus spp.; sombreado, Sylvia spp. 
[Monrhly vorioiron tn rhe relorrve obundonce o/ dflerenr frugivorous genero (percent o/ fhe monfhly 
frugivore denriy. D.C. roble 11. Btmk, E. ~becula;  bfack. Slurnus spp.; verricol b o a  Turdus spp.; 
doiied, Sylvia spp.] 
cuatro géneros Sylvia. Turdus, Erithacus y Sturnus cambia drásticamente 
durante el periodo julio-abril/mayo (fig. 2). 
En julio-agosto sólo se encuentran como frugívoros las especies residentes, 
T. merula, S. melanocephala y C. cyanw. Entre agosto y noviembre se aprecia 
una mayor importancia relativa del género Sylvia, con una gran contribución de 
S. borin y S. cantillans en la migración otoñal. S. atricapilla sólo adquiere mayor 
representación a partir de octubre (cf. apéndices). 
Los meses de octubre y noviembre son los de mayor reajuste en la 
composición específica de los frugívoros. La llegada de E. rubecula, Sturmu spp. 
(especialmente S. vulgaris) y, en menor medida, T. philomelos, coincide con el 
abandono del área por las cumcas trans-sahananas. Puede constatarse la 
disminución de la importancia relativa de Sylvia en la invernada propiamente 
dicha (noviembre-febrero) de 1981-82 y de 1982-83 (fig. 2); esto es, de un 66,2 % 
de los individuos/lO Ha en septiembre a un 27,7% en diciembre (1981) y de un 
83,1% a un 44.5 % en 1982. Puede observarse también la escasa representación 
de Sylvia spp. en los meses finales de la invernada de 1980-81 (27,3 %, fig. 2). 
Paralelamente los géneros Erithacus y Turdus aumentan en proporción especial- 
mente en los inviernos de 1980-81 y 1981-82, en que E. rubecula representa casi 
el 50,0% de los individuos censados. Por su parte, Turdus spp. aumenta 
considerablemente en los meses fmales del invierno, entre febrero y abril, de 
forma muy marcada en 1980-81 y 1982-83; sólo T. merula contribuye de manera 
importante al wnjunto de frugívoros a comienzos de temporada (julio- 
septiembre). , 
Las variaciones mensuales de la importancia relativa de cada género (fig. 2) 
están relacionadas con los cambios del número de especies en cada uno de ellos. 
Estos cambios son especialmente acusados en Sylvia y Turdus (fig. 3) y son los 
responsables del reemplazamiento temporal de las especies de pequeño tamaño 
a medida que Turdus spp. y Sturnus spp. aumentan su abundancia al avanzar el 
invierno. El valor 1-C (fig. 3) es una medida de la diferencia que existe entre los 
inventarios de especies de dos meses consecutivos, basada en el índice de 
Czekanowski (C, CLIFFORD y STEPHENSON, 1975) y estima, por tanto, el 
reemplazamiento cualitativo que se produce entre ambos. 
Los máximos de reemplazamiento (rninimos de similitud intennensual) 
coinciden con la «entrada» o «salida» de Sylvia spp. en migración en los meses 
de septiembre-octubre y abril-mayo, respectivamente. La presencia de especies 
de Turdus y Sturnus se retrasa hasta noviembrediciembre (fig. 3), de tal forma 
que el mes de octubre se constituye como un periodo de reemplazamiento de un 
wnjunto de fnigivoros dominado por especies de pequeño tamaño (Sylvia spp., 
F. hypoleuca, Ph. phoenicurus, M.  striata, etc.) por otro en el que la mayoría son 
de tamaño grande (Turdus spp., Sturnw spp., C. cyanus). 
La disminución de los efectivos de los fmgívoros pequeños invernantes (E. 
rubecula, S. atricapilla) o el progresivo desplazamiento de sus dietas hacia el 
consumo de artrópodos (por ejemplo, en S. mehnocephala y S. undata) están 





FIB. 3.-Parte inferior: variacion del reemplazamiento invrmensual de espxics fmgivoras (medido 
como I-C. donde C es el india  de Czckanowski. ver texto). Parte superior: cambios mensuales en el 
numero de especies de Turdus (triingulos) y Sylvja (puntos). Se señalan también los mews con 
presencia dc Sfurnus spp. (estrellas) y E. rribecula ítriangulos). No x realizaron censos en mayo de 
800, 
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[Bofrom: variarion in monihly species iurnover as mensured by ihe dissimilarily Uldex I-C. C is rhe 
Czekanowski index. which memures rhe shilariiy berween fwo comur ive monrhs UI the presence- 
absence o//rugivorour species. Top: monihly chmges in species nwnber wirhin ihe genera Turdus 
(friangles) and Sylvia (dofs). Also shown are fhe monilu wirkpresence o/Slurnus spp. (smrs) and E. 
mbecula (friongles).] 
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dad de fmtos hacia el final de la invernada se produce sobre todo entre aquellos 
fmtos de tamaño pequeño, menores de 7 mm de diámetro (fig. 4). Durante este 
periodo los fmgivoros grandes siguen teniendo disponibles los frutos de mayor 
tamaño (Olea europoea var. sylvestris y Crataegus monogyna, principalmente), 
que sólo ciertos fmgívoros pequeíios consumen esporádicamente debido a la 
limitación que supone el tamaño del fmto para su manipulación e ingestión. En 
consecuencia, este gmpo de especies mantiene, e incluso aumenta, sus poblacio- 
nes con dietas fmgivoras cuando las especies pequeñas han abandonado el área 
o se encuentran ya consumiendo activamente artrópodos (véase JORDANO, 
1984). 
Esta estnicturación del ciclo anual de los fmg¡voros se mantiene muy 
constante de un año a otro, pero se registra una fuerte variación interanual en la 
importancia relativa de distintas especies. 
FKi. 4.-Porcentaje mmual de la abundancia total de fmtos (fig. 1) de tamaño grande (dihetro 
mayor de 7 mm) y pequeño (menor de 7 mm). El intervalo 7-8 mm es la clase moda1 de anchurardc 
boca para los Fnigivoros del k a  de estudio (lordano. 1984). 
[Monlhly percenr of total fmit ava~hbiliiy (seefig. 1) represente¿ by fnrits Iarger andmller  :han 7 
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Variaciones interanwales en las densidades invernales (ind./lO Ha) de las principales especies f~givoras .  Para cada especie a da el valor medio 
semanal en los meses de diciembre y enero (1980-81 y 1981-82) o en diciembre-febrero (1982-83) y los valorcr entremos registrados. Para S. 
borin. S. communis y S. conrillms los valore comsponden a los meses de agosto y septiembre. Las columnas intercaladas indican la tendencia 
de los cambios (-, disminución: +,aumento) entre las temporadas y su significación (O. pcO.05: **. p<O.Ol, ns. no signirimtiva. prueba de 
Wilcoxon Dara obsrrvacions amreadas) 
~ ~ ~~ ~~~~ . ... [Bemeen-yeor variarion m rhe wmrer &mily of lhe &in fmiivorous species. Fieres ore mem wsekly densities for &cember-jonnu<y (1980.81 
and 1981-821 or december-lebruarv 11982-83) ondexireme volues loorenihesüJ. Values lor S. borm. S. wmmunis and S. cantillans refer ro 
mrgirst-sepfe'mber. ~01wnn;indica;e b t h  rhe irend (-, decreare: +': imrease) and rhe &ciored sig&conce of the between-yeor varht& in 
u!mdance ( Wilcoxon signed ranks resr)J 
E. nibeculn ............... 
S. airicopillo.. ............ 
S. melmcepholo.. ......... 
T. merulo ................ 
T. pbilomelos. ............. 
T. iliucus.. ............... 
T. viscivorus .............. 
Sturnus spp. .............. 
S. borin ................. 
S. c o m L F .  ............. 
S. cmrillrvr~ .............. 
Variaciones interanuales 
La gran variación en la densidad total de frugivoros entre los dos años de 
estudio (tabla 1) no es apreciable por igual en todas las especies (tabla 11). 
Globalmente son significativas las tendencias a disminuir la densidad de 
fmgivoros invemahtes en 1981-82 respecto a 1980-81 (T,=2, p=0,01, pmeba de 
Wilcoxon) y a aumentar en 1982-83 respecto a 1981-82 (L=6, p=0,05); estas 
tendencias son generalizadas en las especies consideradas (tabla 11), pero vana 
su signiiicación al considerar a cada una individualmente. Por otro lado, las 
variaciones entre 1981 y 1982 en la densidad de Sylvia spp. en paso otoñal no 
muestran una tendencia consistente (tabla 11; véanse también los apéndices 1 y 2 
para las especies restantes). Al menos no se observa entre las especies en paso 
otoñal la homogeneidad de las tendencias de variación interanual que presentan 
los invemantes. 
El aumento de la abundancia local de invemantes en 1982-83 coincidió con 
la buena cosecha de frutos de maduración otoño-invernal de ese año (ver fig. 1). 
Las seis especies que maduran sus frutos entre octubre y mano experimentaron 
en esa temperada un incremento medio de la cosecha del 84,4% respecto a 1981- 
82 y ninguna de ellas disminuyó respecto al año anterior. En contraste, tres de 
las nueve especies de maduración estival (entre junio y septiembre) disminuye- 
ron su cosecha de frutos maduros en 1982-83 y el resto tuvieron aumentos 
mucho menos importantes que los registrados en el grupo anterior: en 
promedio, 14,2% entre los dos años; las diferencias entre los dos conjuntos de 
especies son significativas (U=10, p<O,OS, prueba de Mann-Whitney). Estos 
resultados son consistentes con las tendencias de variación ya presentadas para 
las especies de pájaros en migración otoñal e invemantes (tabla II), aunque no 
necesariamente pmeban una relación de causalidad entre ambas tendencias. 
Para ninguna de las especies invemantes hay diferencias significativas entre 
la densidad invernal en 1980-81 y en 1981-82 (comparaciones apareadas de las 
densidades semanales en cada temporada). No obstante, para la mayoria de 
ellas pueden apreciarse mayores máximos de abundancia en 1980-81. La 
vanación entre 1981-82 y 1982-83 es mucho más acusada (tabla 11); siendo 
FIG. 5.-izquierh variación latitudinal en la proporción de censos invcmales (ordenadas) con 
diferentes proporciones de especies de psmifomes fm 'voros (abscisas, 0-10. 10-20 y más del 
20%). ios puntos indican las localidades pwtrcadas. &tos de: Snow. 1952; Sammalisto, 1978; 
Haila, 1981; Ulfstrand, 1976; Glowacinski, 1978; H o p  Jones, 1975; Yapp, 1962; Purroy, 1977; 
Santos er ab. 1983; Guitian. 1984; Suam y M. Cobo. 1984, Tellcria, 1981; presente estudio; 
Richardson, 1%5; Tbouy, 1976; ZoUinger y Genoud, 1979. Dereiha: variación de la proporción de 
especies fmgivoras (sector en negro) en la densidad total dc paserifomes invernantes en diferentes 
localidades de la Peninsula ibtnca. Ver tabla 3 para referencias utilizadas. 
[LarifudLurl variarion Ui fhe/raetion of ewopean winrer censuses (ordinafe) wirh dr#)erenr proporrions 
of fnrgivorous passerine species (abscire: ;.e.. 0-10%. 10-20%, more, iban 20%). Dols indicare 
locarions o/ srudy sites; see above the references used. Righr: relative Mporlonce (perceni o/ :oral 
dorsify. filled secrorj offw~iwrous parserines in the winrer communities sfudied wifhin rhe Ibprian 
pennimla. See fable III for references included..] 
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significativo el aumento en esta temporada para todas las especies excepto T. 
merula y T. viscivorus; incluso en estos dos casos se registra un máximo mayor 
en 1982-83 que en la temporada anterior. Sólo E. rubecula tiende a disminuir en 
1982-83. Los mayores cambios se observan en S. atricapilla, T. philomelos y 
Stumus spp., w n  densidades medias semanales en 1982-83 (tabla iI), 32,16 y 12 
veces superiores, respectivamente, a las de 1981-82. 
Importancia de las especies f&voras en el matorral meditendneo 
El ciclo anual de los frugívoros del matorral está estrechamente relacionado 
w n  el ciclo de fructificación de las plantas. Su extremada estacionalidad está 
asociada al funcionamiento de la cuenca mediterránea como área de paso 
migratorio e invernada para un numeroso grupo de especies que nidiican en 
zonas templadas de Europa (BERNIS, 1962; MOREAU, 1961) y que durante el 
periodo no reproductor desarrollan dietas frugivoras wincidiendo con la alta 
disponibilidad de fnitos en el matorral mediterráneo. Los frugivoros juegan, 
por tanto, un papel fundamental en la dinámica anual de la avifauna de este 
tipo de hábitat de tal forma que los patrones globales de estacionalidad que se 
observan son atribuibles a las variaciones en este grupo de especies (diversidad, 
densidad, dominancia, etc.). 
En Europa continental hay un gradiente latitudinal muy marcado en la 
proporción de especies fnigivoras (las especies dispersantes de semillas que 
consideramos en este trabajo) registrada en wnteos de poblaciones invernales 
(fig. 5). En latitudes inferiores a 400 prácticamente las tres cuartas partes de los 
censos disponibles incluyen mis del 20 % de especies frugívoras, situación muy 
diferente a la observada en localidades más septentrionales (fig. 5). No obstante, 
esta alta representación de los frugívoros en áreas meridionales de Europa no es 
un fenómeno generalizado, como muestra la variación de su incidencia invernal 
en diferentes localidades de la Península Iberica (fig. 5). 
Las diferencias locales que se ponen de manifiesto en la tabla 111 indican que 
la abundancia de especies frugivoras (tanto en riqueza especifica wmo en 
densidad relativa) está asociada al tipo de vegetación y en concreto a la 
presencia de plantas productoras de frutos carnosos. Los matorrales esclerófilos 
mediterráneos y formaciones afines (acebuchares, olivares, etc.) se caracterizan 
por.una gran representación de especies w n  fnitos carnosos, tanto cualitativa 
&no en Abertura, y consecuentemente una elevada producción de frutos por 
unidad de superficie (véase HERRERA, 1984a; JORDANO, 1984). La información 
recogida en la tabla 111, aunque no exhaustiva, muestra que estos tipos de 
vegetación registran densidades muy altas de paseriformes, a las que el grupo de 
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los frugivoros contribuye, generalmente, wn  más del 50% de los individuos 
censados. 
La disminución de la similitud cualitativa en las listas de especies entre cada 
tipo de vegetación y el área de estudio (tabla 111) corre paralela al empobreci- 
miento en las poblaciones de fmgivoros. De esta forma, una alta proporción de 
especies frugívoras no es exclusiva de los matorrales y se encuentra también en 
ciertos encinares y alcornocales; no obstante, el que este grupo alcance altas 
densidades invernales si parece depender estrechamente de la presencia de una 
vegetación wn  alta producción de frutos. Puede apreciarse, por ejemplo, wmo 
constituyen una alta proporción de la avifauna invernal de los sabiiares y 
enebrales (SANTOS e? al.. 1983) y de ciertos encinares ( S u A w  y MmoZ COW, 
1984). 
El hecho de que ninguna de las especies aquí consideradas sea fmgívora 
«obligatoria» añade probablemente una wmponente de versatilidad en la 
selección del área de invernada en base a la explotación de recursos alternativos 
a los fmtos si éstos escasean. Otros tipos de vegetación ofrecen recursos 
invernales alternativos a los fmtos (bellota, alta disponibilidad de insectos, etc.) 
que permiten el desarrollo de una invernada importante en estas especies (por 
ejemplo, encinares, ciertos cultivos, áreas urbanas, etc.; HERRERA, 1981; 
SANTOS, 1982; T E L L E R ~ ,  1981); todo ello genera diferencias locales en la 
abundancia de frugivoros, pero sigue siendo observable un marcado gradiente 
de variación. 
Variaciones interanuales y su relación con la disponibilidad de frutos 
Vanos autores que han censado comunidades invernales de pájaros en otros 
hábitats de la Península Ibérica atribuyen las diferencias locales de abundancia 
de especies frugivoras a las condiciones de la disponibilidad de fmtos (SANTOS, 
1982; SANTOS et al., 1983; S u A w  y Mmoz COBO, 1984; TELLER~A, 1981). Por 
otro lado, los estudios sobre movimientos imptivos de los fmgívoros invernan- 
tes en el centro y norte de Europa (Bombycilla gavulus, T. pilaris) muestran 
claramente que las variaciones locales de la abundancia de fmtos, junto wn  la 
cantidad de cosecha en cada temporada, tienen un alto valor predictivo de la 
abundancia local de pájaros (KOLUNEN y VIKBERG, 1978; TYRVAINEN, 1970, 
1975; véase la revisión de BERNIS, 1971). Los fmgivoros parecen, por tanto, bien 
adaptados a detectar estas variaciones de la oferta de frutos, tanto en áreas 
contiguas wmo las que se manifiestan de una temporada a otra debidas a 
cambios supra-anuales de la wsecha de las plantas. Son muy escasos, no 
obstante, los estudios que tratan esta wmponente temporal (interanual) de la 
abundancia de fmtos y fmgívoros (HERRERA, 1984a; JORDANO, 1984, presente 
estudio). 
Estas fluctuaciones supra-anuales son la regla y no la excepción también 
Principales caraereristicas de 108 d i v m s  tipos de vegetación en que han sido censa& laspoblacioos invmiales (meses de diciemb.e y10 
enero) de Paswnfonnes. D. n8m. iadividuoa/lO Ha; DF, densidad V I O  Ha) de las s p s i e s  frdgivoras y % m p s t o  a D; SIM, valor del indioe de 
similaridad de Czekanowski (variable cntn O v 100) entre cada wmuoidad v la estudiada m esa trabaio 
[Stunnwry of w ~ l t ~ b i r d ~ ~ ~ l a l i o n s  in diflek vegelalion ly & of ihe Iberian pennUuuh (&ra/or decemk andlor janÜary). Columnr are: 
refrence. vegetaiion iype. total parserine denrity (D. ~rdrvin%ls/l~ Ha); density of frugivorous species (and % of DI; SIM. value O/ lhe 
C2ekmiowski shilorry utdpx between each community and the one s d i e d  here (<Presente estudw~). I .  % coleulared on !he total nimtber of 
recordr in cemw. 2: colnrlationr o/ % D.= on I.K.A. or nwnber o/ recordsfiour. Vegeration rypes from rop ro bortom are: scleiophyllow 
shnrb1ondF. oak /oresrs, juniper forests. decidirour and mired-conger foresrs and xerophytic scrubj 
Aulor Tipo de vegetación D DF fyd SIM 
Hnrera (1984~) 
Suárer y Muñoz Cobo (1984) 
Tellcria (198 1) 
Luis y Pumoy (1981) 
Muñoz Coba y Purroy (1979) 




Herrera y Soriguer (1977) 
Fernández Pasquier (1982) 
Suám y Muioz Cobo (1984) 
Tellena (1981) 
Suám y Muñoz Cobo (1984) 
Inbamn (1%8) 
Herrera y Songucr (1977) 
Telleria (1983b) 
Ama1 (wm. ptm) 
Femández Pasquicr 1982) 
Fernández Pasquier 11982) 
Garnica (1978) 
Herrera (1980) 
Matorral cscidfüo (Sevilla) 
Matorral cscierófüo (Sevilla) 
A a b h  (Córdoba) 
Matorral crlcrófüo (Cádiz) 
Matorral esclerófilo (Isla Cab~era) 
Olivar (V. del Ebro, CastiUa, Jaén) 
Olivar (Córdoba) 
Matorral esclerofilo moniano (Jaéo) 
Pinar wn  lentisco y sabina (Huelva) 
Acebucbar (Cádiz) 
Matorral esclerófilo (Sevilla) 
Acebuchar (Cádiz) 
Eocinar mixto (Córdoba) 
Aiwmoeal (Cádiz) 
Encinar adchesado (Cbrdoba) 
Ennnar (Navarra) 
Alwrnoeal (Sevilla) 
Ennnar wstero ai lbtiw (Pais V w )  
A l w r n d  adehesado (Ckem) 
A l w r n d  wn  lentsw (Cádii) 




lcornncal co  ti co iz
GdiA
Autor Tipo de vegetación D Df (%) SIM 
Santos e! al. (1983) 






Bosques cuduc~oIilios y afines 
Sabinar (Burgos, Sotia, Guadalajara, Teniel) 
Enebral-piod (Granada) 
Pinar mixlo (Teniel) 
Pinar (Pais Vasco) 
Pinar (Segovia) 
Pinar de repoblación (Pais Vasco) 
Telleria (1983a) Bo ue mixto ailántiw (País Vasco) 
kmora  y Camacho (1984) ~ 0 8 e d a l  (Gtnnada) 
Purroy (1975) Bosque mixto (Navarra) 
Purroy (1977) Robledal albar (Navarra) 
Tellena (1983ab) Hayedo (País Vasco) 
Ofros 
Richardson (1965) Matorral xerolitiw (Almena) - - (12,O)I 44.9 
1 Importancia relativa de f~gívoros calculada sobre el número total de contactos en los censos. 
2 Idem a (1). p r o  el cilculo tealizado sobn e1 I.K.A. o el número de wntactos/ñora. 
en el matorral mediterráneo ( L r v ~ ~ s n x ; ~ ,  1972; HERRERA, 1984a; JORDANO, 
1984) y hábitats tropicales (FOSTER, 1983, entre otros). Las variaciones anuales 
en la importancia local de la invernada de los fmgívoros pueden ser atribuibles, 
por tanto, a la abundancia de fmtos, aunque factores ajenos a este sistema (por 
ejemplo, éxito reproductivo en cada temporada, condiciones climatológicas 
invernales en áreas más septentrionales, etc.) determinan claramente los 
efectivos que llegan en migración. Podría considerarse, por tanto, que la 
disponibilidad local de fmtos es condición necesaria, aunque no suficiente, para 
el desarrollo de una buena invernada de frugívoros en el área. Por otro lado, 
raramente coincide en un mismo año una buena temporada en todas las especies 
de plantas de una localidad (HERRERA, 1984a; JORDANO, 1984) y el fracaso de 
la cosecha de una determinada especie puede afectar selectivamente a determi- 
nadas especies fmgivoras. 
Para una gran parte de las especies de plantas del área de estudio, sobre todo 
las de fmctificación otoño-invernal, la variación de la disponibilidad de fmtos 
llega casi al 100 % entre los dos años. Ello supone que en ciertos inviernos 
simplemente hay una ausencia total de sus fmtos para los fmgívoros, pudiendo 
originar la imposibilidad para ciertas especies de pájaros de permanecer en el 
área. 
En la llanura se observan temporadas de vecería sólo en ciertas especies 
como 0. europaea, S. aspera, P. angustifolia, C.  monogyna. etc., que parecen 
mostrar ciclos supra-anuales de buena cosecha. Por ejemplo, varias especies de 
Turdus y los Sturnus estuvieron prácticamente ausentes en la invemada de 1981- 
82, año en que la abundancia de fmtos de O. europaea y C. monogyna fue muy 
baja. Los fracasos de las cosechas de estos fmtos grandes suponen, como puede 
apreciarse en la fig. 4, que se presente una situación de escasez de alimento en 
pleno invierno, cuyos efectos se manifestarán selectivamente en el grupo de 
frugívoros grandes. El hecho de que varias localidades cercanas, con acebucbar 
y olivar, presentasen una buena invernada de fmgívoros en 1981-82 coincidente 
con una buena cosecha de fruto (M. RODR~GUEZ, com. pers.; JORDANO, 06s. 
pers.) apoya la hipótesis de que la escasez de fmtos en el área de estudio en esa 
temporada fue la responsable de la pequeña invernada de fmgívoros respecto a 
1980-81 y 1982-83. 
La disponibilidad de fmtos en 1981-82 babtia sido insufkiente, al menos 
desde un punto de vista teórico, para sustentar la demanda de consumo de 
fmtos por la población de frugívoros que invernó en 1982-83. JORDANO (1984) 
estimó la demanda energética invernal (promedio de los meses de noviembre, 
diciembre y enero) de los ~ N ~ ~ v o ~ o S  en 1982-83 como de 15,2x 103 Kcal. 
Ha-!.mes-1, cifra muy inferiora las 858,3x 103 Kcal.Ha-unes-1 estimadascomo 
disponibles en pulpa de fiutos. La demanda indicada a muy similar a la oferta 
(calórica) de frutos que registramos en el mismo periodo en 1981-82 (19,l x 103 
Kcal.Ha-!.mes-1) y sugiere una limitación de lainvernada en 1981-82 motivada 
por escasez de fmtos. Por ejemplo, la demanda estimada para la población 
invernante en enero de 1983 fue de 21,Ox 103 Kcal.Ha-1 y para el mismo mes en 
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1982 la disponibilidad sólo alcanzó 5,3x 103 KcdHa-1 (JORDANO, 1984). No 
obstante, el fmgivorismo intensivo en años de abundancia de fmtos puede estar 
limitado por la escasez relativa de determinadas especies «minoritarias», que 
proveen los micronutrientes (minerales, vitaminas), en la dieta de los fmgívoros 
«especializados» (por ejemplo, S. atricapilla) o bien por el aumento paralelo del 
efecto de los predadores de fmtos (artrópodos, hongos, ciertos fringilidos, etc.) 
(véase JORDANO, 1984). Todo ello genera una trama muy compleja de 
relaciones que rebasa cualquier consideración simplista, únicamente en térmi- 
nos de transferencia de energía. 
Una característica de los matorrales (especialmente de los de llanura del bajo 
valle del Guadalquivir similares a los considerados aquí) es que la especie 
dominante, P. lentiscus, muestra escasas variaciones interanuales de producción 
y ésta representa siempre (en matorrales bien conservados) más del 80 % de la 
producción total, esto es, no menos de 3 x  106 frutos/Ha (véase HERRERA, 
1984a, y JORDANO, 1984). P. lentisnrs centraliza la dependencia de todo el 
conjunto de especies fmgivoras con la producción anual de una gran cantidad 
de fmtos de alto contenido de nutrientes (los fmtos maduros - d e  wlor negro- 
tienen un 58,8 % de lípidos, 5,5 % de proteinas y 2,5 % de minerales respecto a 
peso seco de pulpa) (HERRERA, 1982), de tal forma que ((garantjzm un umbral 
bastante alto de disponibilidad de recursos invernales al cual se suman las 
producciones de otras especies con mayor variabilidad en su cosecha. En años 
desfavorables, como ocurrió en el área de estudio en 1981, puede añadirse a la 
ausencia de las especies veceras el hecho de una baja tasa de maduración de los 
fmtos de P. lentiscus. quedando sólo en abundancia los fmtos «verdes» (de color 
rojo) que son de menor calidad. Con todo, la pulpa de éstos es muy nutritiva 
(15,9% de lípidos, 7,9 % de proteínas y 3,3% de minerales); su producción es 
muy elevada todos los años y asegura la disponibilidad durante la invemada de 
un alimento, alternativo a los insectos, con un mayor contenido energético. En 
este sentido, la invernada de los fmgívoros en 1981 fue relativamente alta si se la 
compara w n  los datos disponibles de otras localidades del S de España (cf. 
tablas 1 y 111), aun a pesar de haber sido extraordinariamente seco y haber 
registrado unos importantes fracasos de la floración, cuajado y desarrollo de los 
fmtos entre la mayoria de las especies de plantas (JORDANO, 1984). La 
producción de fmtos en 1982 fue probablemente cercana al máximo posible en 
el matorral estudiado, a juzgar por los mínimos porcentajes de pérdidas que se 
registraron en las plantas marcadas durante las fases reproductivas ya mencio- 
nadas. Por ello podtian considerarse los valores de abundancia de fmgívoros 
observados en las tres temporadas abarcadas (tabla 11) como ilustrativos del 
rango de variación de los tamaños de población de estas especies en el matorral. 
Probablemente, estas características ya mencionadas de predecibilidad 
supra-anual de la disponibilidad de un recurso invernal altamente nutritivo, 
junto al mantenimiento de una abundancia de artrópodos relativamente alta 
debido a las suaves temperaturas invemales, constituyan los factores más 
influyentes en la evolución de la invernada mediterránea. 
Consideraciones finales 
Con la información disponible hasta el momento puede afirmarse que ciertos 
aspectos del ciclo anual de los pájaros frugivoros wnsiderados aquí se han 
originado por un proceso de coevolución wn el wnjunto de plantas mediterrá- 
neas con frutos carnosos. No obstante, este proceso ha actuado a diferentes 
niveles y los efectos selectivos no han sido recíprocos. El sistema de dependencia 
mutua entre los fnigivoros y las plantas se habría generado por un proceso de 
cowolución difusa, con efectos de cada parte en los patrones de variación 
observables en la otra (JANZEN, 1980) y no wmo una suma de las interacciones 
aisladas entre pares de especies de plantas y pájaros. Tal vez la principal razón 
sea la historia evolutiva aislada de ambos conjuntos de organismos, que 
debieron «entrar en wntacto)) en el sur de Europa sólo en épocas recientes, hace 
unos S millones de aíios (SNOw, 1978; Suc, 1984; HERRERA, 1984a, revisión en 
JORDANO, 1984); w n  todo, los pajaros debieron jugar un papel importante en el 
establecimiento y dispersión a escala continental de este tipo de vegetación 
esclerófila mediterránea y ésta a su vez habna influido en la evolución de la 
invernada circum-mediterránea de los fmgívoros. 
En la actualidad hay evidencia suficiente de que aspectos wmo la distribu- 
ción geogrática de las plantas y de las áreas de invernada de los fmgívoros 
(JORDANO, 1984), la wmposición especifica de conjuntos loca1es de plantas y 
pájaros (HERRERA, 1984c), la fenologia de la fmctificación y la variación 
estaciona1 de las características de los fmtos (HERRERA, 1982; JORDANO, 1984), 
los ritmos endógenos de preferencia por frutos (BERTHOLD, 1976) y las 
características del sistema digestivo de los fmgivoros (HERRERA, 1984b; 
JORDANO, 1984) deben haber evolucionado a partir del establecimiento reciente, 
en escala geológica, de estas relaciones de dependencia. 
La destrucción, recurrente e irreversible, de los matorrales climátiws 
mediterráneos (QUEZEL, 1981; TOMASELLI, 1976) no sólo causa la pérdida de 
especies aisladas de plantas y pájaros; también extingue un gran número de sus 
interacciones y acelera, por tanto, el proceso de extinción global, ya que ambas 
partes están involucradas conjuntamente en un wmplicado sistema mutualista. 
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RESUMEN 
Se estudia el ciclo anual de los Passedfomes fmgívoms en un malomil esclerófilo del SW de 
España, abarcando un período de 26 meses, que cubre Ires temporadas de invemada. Las 
variaciones de la abundancia y del númem de especies son muy marcadas y apanc+n estreshamente 
relacionadas con el ciclo anual de disponibilidad de frutos maduros. Este se desarrolla entre julio y 
abnl-mayo y durante él la abundancia de fmtos varia entre O y más de lO5jHa mes. La abundancia 
de imgívoms aumenta dede  14,5 ind./lO Ha en julio a 94.2 en diciembre (1981) y dcsde 19,2 (julio, 
1982) a 283,s ind./lO Ha en enero de 1983. 
El ciclo anual de los fmgívoros determina, por la importancia de sus variaciones cualitativas y 
cuantitativas. el ciclo anual de toda la avifauna. Durante más de la mitad del año los fmmvoros 
representan mas del 50 % de los individuos censados. Hay un p a t r b  anual muy wnslantc-en los 
cambios mensuales de la abundancia e identidad de las especies. asociado al funtionam~ento del 
matorral wmo área de paso de migranles trans-saharianos y de invemada para otros frugivoros. 
Los máximos de reemplazamiento especifiw, diversidad y abundancia están relacionados con el 
desarrollo de estos movimientos migratorios. 
La abundancia de invemantes no vana simifmtivamente entre 1980-81 v 1981-82. MO se 
regisva un incremento significativo, generalizado para todas las especies. en el invierno de. i982-83. 
k wnsidnan estas variaciones interanuales en relacion w n  los cambios de la disponibüidad de 
frutos v. en wnsecuencia. de la «calidad» del área wmo wna de invemada aua los fmRivoros. 
Se &tan finalmente los patrones de variación de la invemada de estas especies en ~ Ü r o p  y la 
Pminsula Ibtica. Se dimite el ticlo anual de los fmgivoros en relación con la producción de fmtos 
m el matorral. su predsibilidad interanual y otras caracteristicas que se derivan de su interacción 
mutualista con las plantas de frutos carnosos. 
PALABRAS C L A ~ :  ciclo anual; matorral mlerófilo; Parserformees; fmgivoros; sur de España. 
SUMMARY 
The m 1  cycle of frugivoruus passerines m Sarrhern Spanirh Meditewanem shmblond: 
the wintermg season and between-par variarionr 
l ñ e  annual cvcle of frumvorous aasserine s o x i a  was studied in a MediterPanean ~ ~ l e m D h ~ l l 0 ~  
~ ,~ ~ ~~ ~~~ - ~~~~~ r~ ~~~~ ~ ~~ 
shmbland of SW Spain; data obtained for iwo w-tive yean and ihree winvring p&& are 
reponed. l ñ e  vcgetatioo at (he sludy site is compoied of dl shmbs and small ucer forminga cloied 
&ow of 2.5-5 m hieh: it is dominated bv ~ l & t  s W e s  with fleshy fmits (56.8 % of woody s&a ". .. 
and 72Y hnriznntal &ver\. 
-,o ~.~~ ,~ 
Variation in abundana and number of s&a of fmgivorous panserincs (mosUy Sylviu spp., E. 
nibpcula. Turdu. spp. and S r u m  spp.) is exlrcmely seasonal and cloxly arsociatcd to the annual 
cycle of ripe-fruil production by plants. n i c  later takes plaa betwccn july and apnl-may. monthly 
fmit availabiliiy iypically ranging form O to more than IOS/Ha.mo. Fmgivore abundance incnavs 
from 14.5 ind.,lO Ha (july) to 94.2 (daember) in 1981; dunng 1982 this seasonal change was from 
19.2 (iulv) to 283.5 indllO Ha in ianuarv 1983. Frunrvonr as a a m u ~  strondy influence theannual 
~~ - ,, - .
o/de of the whole com&tunity; aÍleast during s u  months this group repre&nts more than 50% of 
the individuals morded. 
Monthly variations of both species and abundance follow a recumnt pattern, cloxly reiated lo 
the role of the shrublands as a passage a m  for transaharan m i p n u  and a winter ground for ofher 
frugivonr. n i e  annual paks  of species turnover, diversify and abundana are related lo these 
migratory phases. 
Winter densities are not significantly diffemt between 1980-81 and 1981-82 bu1 they show a 
marked increase from 1981-82 to 1982-83, lhis trend being widapread among the main spsies. 
Between-year vatiations in the abundana of fnigivons are in relation to changes in the fmit 
suo~lv. . .  . 
The di&bution of wintcring fnigivom onr continental Europe and theu abundana pattcm 
within thc lbcrian pmninsula are considned with rrspst 10 the incidma of fleshy-fmikd plan1 
sacies in difimnt &ctation mes. The ~o lu t ion  of &e annual cvcle. with swial  refcracc ¡o the 
&um-~editcrrane&winterir~, is di& in cnnnsrion with &e between:year pradictabiiity of 
the fmit supply and other fcatures dcrived from the munialistic intcraclion betwan planis and the 
avian fmgivores wbich act as s e d  dispcrsers. 
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BERNIS, F. (1962). Sobre mipación de nuestros passeriomes transabariaom. Ardeola, 8: 41-119. 
- (1971). Aves migradoras ibéricas. Fasc. 7-8. Publ. Espec. Soc. Esp. Ornitologia. Madrid, *&p. 
172407 
..- ..-. 
B m m w ,  P. (1976). lñe  w n m l  and sig~iticancc of animal and vegetable nutrition in omnivorous 
songbirds. Ardea. 64: 140-1% 
BLONDEL, J. (1966). Le cycle aonuel des passereaux en Camatgue. Terre Vie. 113: 271-294. 
- (1969). Méthodes de d&nombrement des populations d'oiseaux. P r o b h s  d'ecologie: 
I'Pchantillonage des peuplemenrs d ' a n i m  des miliovs terrestres. ((Ed. por F. Limottc & P. 
Bourlii4re). Masson et Cie., Paris. 
CUFFORD, H. T. & STEPHENSON. W. (1975). An inlr&lwn lo nwnetie<il cleu#iilion. AQdcmic 
P m ,  New York. 
CORWNNIER, P. (1971). Variations seascnihes de la compoaition de I'avifaune du marais de 
Lavours (Ain). Alada. 39: 169-203. 
Cosr~. L. (1982). Evolucidn estacwnal de la comunidad de aves en pinares del Parque N a c i o ~ l  de 
Doñana. Tesina Lic., Univ. Sevilla. 77 págs. 
EMLW, J. T. (1971). Population densities of birdo daived from transsl wunb. Auk, 88: 323-342. 
EYBERT, M. C. (1973). Le cyclc annuel da oiseaux dans trois stada evolutifs d'une pindde de 
Bretagne. Terre VE, 27: 507-522. 
FERNANDEZ P ~ U I E R ,  V. (1982). Relaciones entre la estrucwa de In vweracián v lar c o m u n ~ s d e  
prfjoros en lar s i p m  &  iras. Tesina Lic., Unni. SMUa. - 
FOGTER. R. B. (1983). Faminc on Barro Colorado island. The ecolagy of a tropical foresr. Seasonal 
r y r h  md long-tenn changes. (Ed. por E. G. Le¡& Jr., A. S. Rand & D. M. Windpor), p4gs. 
201-212. Oxford Univ. P m .  Oxford. 
FRETWELL. S. D. (1972). ~o~ub; ions  h a seasonal environmenr. Princeton Unni. Pme, Prioccm. 
FROCHOT, B. (1971). L'cvolution rearoni¿rc de I'avifauoe daos una futaie de chenes m Bourgomc. 
- - 
Terre Vie. 25: 145-182. 
GARNIW, R. (1978). Comunidades de aves en los mcioares Iconesai. Nafyrah Hipmica. n h .  13. 
G W A ~ K I ,  2.(1978). (Birds of the Lipówka natun nscrve in the Niepo~omice fomt). Z. Och. 
Pn.  Polpkie A!iad. N&.. 17: 169-189. 
Gor4zAwz. J. M. (1975). D&pciÓn de la fauna de vertcbrsdos de la u>na & Mora de Rubidos 
Crcnd). &l. Esr. Cenl. Ecol., 4: 63-78. 
G ~ N ~ E R G .  R. (1980). Demomnohic asacts of lonndistana mimntion. Mimmt birds in fhe 
. . 
~ e o r r o ~ b s :  ecology, tehmio;, dirrribut;on and n d k a r i a n  (ed. &r A. ~cas<& E. S. Morton), 
págs. 493-504. Smithsonian Inst. Press. Washington. 
GUmAN, l. (1984). Ecologio de una comidodde Paserform m un bosque monrmo de la cordillera 
Conrdbrica occidenrol. Tesis Doct.. Univ. Santiago. 
HNIA, Y. (1981). Winter bird communities in the A b d  arcbipiehgo: an island biogcopphic point 
of new. Holarciic Ecol.. 4: 174-183. 
PASERIFORMES FRUGWOROG EN EL SUR DE ESPARA 91 
HERRERA, C. M. (1978). On the b d i n g  distribution patterns of European migrant birds: 
MacArthur's theme reexamined. Auk, 95: 496409. 
(1980). Composición y es~ucturs de dos comunidades mediterráneas de Passeriíonnes. 
Doñann Acta Vert., 7: 1-340. 
- (1981). Fmit food of Robins winteriag in southem Spanish Meditmanean shmbland. Bird 
Sfudy. 28: 115-122. 
- (1982). Seasonal variation in the quality of fruits and diffusc coevolution bc<wan plants and 
avian disprsen. Ecology. 63: 773-785. 
- (195%). A study of avian fmgivom, b i rddisped planu and their interaction in Medirerra- 
nean shmbland. Eeol. Monogr., 54: 1-23. 
- (1984bl. Ada~tation to fmeivow in Mediterranean avian sad d i i r s .  Ecoloav. 65: 609417. 
- (1984~). ~o&umer-habint-int&ionr in fnigivorous birds. ~ a b h a t  relecrion Gbirdr. Ed. por 
M. L Cody. Academic Ress. N m  YorC En prensa. 
- & SORICUER. R. C. (19771. Comcosición de las comunidades de Passcriformes en dos biotopos 
de Sierra ~ o & a  0&iden& ~ o h n a  Acta Verr.. 4: 127-138. 
HOPE JONES, P. (1975). Winter bird populations in a Merioneih oakwood. Bird Sludy. 22: 25-34. 
IRIBARREN, J. J. (1%8). La avifauna de una sierra navarra en enem. Ardeola, 12: 179-182. 
JAN=, D. H. (1980). When ir it wolution? Evolufion. 41: 611412. 
JARW, O. M., & VAISANEN, R. A. (1977). Constants and fonnulae for anaüring h e  transect 
data. Mimmgraliado, Helsinki. 
JORDANO, P. (1981). AlimenUlción y relaciones tróficas entre los Passeriformes en paso otoñal por 
una localidad de Andalucía central. DoMno Acta Vert., 8: 103-124. 
- (1984). Relaciones enrre plantas y aves fmgivoras en el m1orraI Medirerrdneo del brea de 
Doñnna. Tesis Doct.. Univ. Sevilla. 
- & HERRERA, C. M. (1981). n i e  fmgivorous diet of Blackap populations Sylvio airicupilla 
wintering in southern Spain. Ibis, l u :  92-507. 
KARR. J. R. (1976). Seasonality, resoum avaüabilily, and mmmunity diversity in tropical bird 
oommunitis. Amer. Narur.. 110: 973-994. 
KEAST, A., & MORTVN. E. S. (1980). Migran1 birds ln rhe Neorropics: ecology, óehavior, dirrriburion 
Md canwrvation. Smithsonian Inst. Ress, Washington. 
KOLUNEN, H., & VIKBERG, P. (1978). (Irmptions of the Waxwiog, Bombycilia g m h .  in S. 
Finland). Ornk Fenn.. 55: 126-131. 
LIVERFIDOE, R. (1972). A pnliminary study of h i t  produaion in ariain plants. Ann. Cape Prov. 
Mur. (Nar. Hut.),  9: 51-63. 
LUIS. E.. & PURROY. F. J. (1981). Evolución estacionai de las comunidades de aves en ia isla & 
Cabrera (~alear*r). ~ r u d h  0e>ol.. 1: 181-223. 
M ~ c A ~ r n u n ,  J. R. (1959). On the b d i n g  distribution pattern of Nonh American migrant birds. 
Auk, 76: 318.325. 
MOREAU, R. E. (1961). Problems of Meditmean-Saharan migration. Ibis. 103: 373427, 580623. 
(1972). The Pnlaearcric-African bird migrarion syslem. Academic Pnos. London. 
MORENO. J. (1981). Feeding niches of woodland birds in a montane wniferous fomt in Central 
Spain during winter. O& Scmrd.. 12: 148-159. 
MURoz-Coso, J., & PURROY, F. J. (1979). Wintering bird wmmunities in the olive-tm plantations 
of Spain. Proc. VI Inf. Cong. Bird Cmsur Work. &s. 185-199. 
PURROY. F J. (1975). EvoIuciÓn anual de la avifauna de un bosriue mixto de mniferas v frondosas 
en Navarra: ~rdéola. 22: 87-95. 
- (1977). Avifauna niditicante e invemante del mbledal atlhtiw de Quercus sessilflora. Ardeola, 
22. 87-95. 
QUEEL, P. (1981). FIoristic composition and phylosociological stmdurc of sclerophyllous maloml 
around the Meditemean. Medirerranean-type shrablandr. Ed. por F. di Castri, D. W. Gmdall 
& R. L. Specht., págs. 107-121. Elwier Sci. Publ. Co., Amstcrdam. 
RICHARDSON, F. (1965). Variación anual de las poblaciones de aves en la Rambla de Tartala, 
Almena Fspaiia). Ardeoh, 10: 17-29. 
92 ARDWLA 32(I). 1981 
RNAS MARIINEZ, S.; Cosr~, M.; C ~ m o v a r o .  S., & V m ,  E. (1980). Vegetacih de DoDoaana 
. (Huelva, España). Laroroa, 2: 5-189. 
~ u s m ,  L. (1978). (Finni¡ winier ards in 19774978). Omb Fenn.. 55: 164470. 
SANIOE, T. (1982). Migraci6n e i n v e r d  de zorzales y mirlos (género Turdus) en la Penhwia 
IMrica. Tesis Dwt., Univ. Compluiense Madrid. 
- SUARE?, F., & TELLER~A, J. L. (1983). The bini wmmunities of lbcrian junipcr woodlaods 
(Jwgpem rhurilera L.). VI1 lnt. Conl. Bird Cennrp Work. Lebn, págs. 79-88. 
S m m ,  W. M. (1979). Avian census techniques: an analyticai rcview. The role oJin<ectivorow birdr 
in forest ecosysrem. E.. por J. G. Dicksoo, R. N. Conner, R. R FlaS J. A. J h n  & J. C. 
Kroll, págs. 23-51, Acadcmic Pnss, New York. 
SNOW, D. W. (1952). The winter avifauna of arctic Lapiand. Ibis, 94: 133-143. 
- (1978). Relalionships ktween European and AFncan avifaunas. Bwd Study. 25: 134-148. 
SuAw, F., & MutWz-Com, J. (1984). Comunidads de aves invemanteg en aiatro medios 
difmnteg de la provincia de Urdoba. Doñ1UIII Acta Vm., 11: 45-64. 
Suc, J. P. (1984). Otigin and evolution of the Meditercancan vegetalion and dimate io Eumpe. 
Nanne, 307: 429-432. 
TELLER~A, J. L. (1981). La migrocfon & IP1 aves en el Estrecho de Gibraltar. 11. Aves no-pianeodor(fs. 
Ed. Univ. Comolutense. Madrid. 
- (1983a). La &rtribuciou invcmal de las aves en el Pais Vasw a ~ t i w .  Mmibe, 35: 93-100. 
- (1983b). La invcrnada de aves en los bosqu*, montanos del Pais V a m  atlhntico. Mmibe. 35: 
101-108. 
THow. P. (1976). Vanations ~eesonihm de i'avifaunc d'une localite du Mara: atlantique. A b d a .  
44: 135-151. 
T O ~ E L L I .  R. (1976). La digtadation du maquis méditensnán. Forets et mqub méditerrmdens: 
dcologie. consewation et managemenr, págs. 35-76. Les Resses de I'Unesw, París. 
~ Y R V A ~ E N ,  H. (1970). The mas8 ocnimnce of Fieldfase (Turduspiiaris L.) in the wintm of 196465 
in Finland. Am. Zwl.  Femici. 7: 349-357. 
- (1975). Witer imption of the Fieldfare Twdmpüoris and &e supply of rowanbuns. Omb 
Fenn., 52: 23-31. 
ULETRWO, S. (1976). Fkding nidies of some m e  bu& in a south Swedish wniierous 
plantation in winter and summer. Omis S c d . ,  7: 21-27. 
W m s ,  J. A,, & JOHNSTON, R. F. (1977). Adapfive wmlateg of granivory in birds. Grmivorowbirdr 
in ecosystm. Ed. por J. Pinowski & S. C. Kendcigh. págs. 301-340. IBP ser. niun. 12. 
Cambridee Univ. Pnss. Cambridne. 
Wnris, E. 6 (1980). ~coiogical rol: of migratory and miden1 bids on Barro Colorado lsland, 
Panamá. Migrant bvds in fhe Neorropics: ecology. behavwr, dirrriburion and conservarion. Ed. por 
A. Katst & E. S. Morton, págs. 205-226. Smithsonian ImL Prrrs Washington. 
Y m ,  W. B. (1962). Birds and mo&. M o r d  Univ. Ress, Oxford. 
ZAMORA, R., & CA~UCHO, 1. (1984). EvoluciOn slacional de la comunidad de a& de un robledal 
de Sierra Nevada. Doñana Acto Vert., 11: 25-44. 
ZOLUNGER, J. C., & GU(OUD, M. (1979). Etude wmparéc de I'avifaune des npisivcs er de 
popul~niitum aux Grangetts (Vaud). Nos Oisem~1.35: 4544. 
[Recibido: 3.12.841 
Densidades (en núm. de individuos/lO Ha) de las e sp ies  de Passeriformes frugivoms (disprsantes de semillas) registradas en la parcela de 
estudio durante el año 1981. Las especia mn consumo intensivo de frutos están marcadas wn  asterisco (ver texto) 
Especie E F M A M J J A S O N D 
. . ," 
- 
"3" 
L. m~garhynchos. . . . .  - 0.6 3,1 i;i 2,s 0.6 5:i 2.5 - - - 
M. striota.. ......... - - - - 0,3 - - - 3.3 1.9 - - 
P. ochmros. . . . . . . . . .  0.3 - 0.2 - - - - - - n, - 
P. phoenicums. . . . . . . .  - - - 0,s - - 
Sturnus spp. . . . . . . . .  3.1 0,3 - - - 
S.airicapilla* ........ 0.4 0,3 2,s 3,7 2,s - 
S. brin* ........... - - - 1 ,5 5 7  - 
S. cantillm* ........ - - - 0,6 0.4 - 
S. communis*. ....... - - - - 1,3 - 
.. . . . .  S. mlmoceph.' 24.6 11,s 20.1 20.1 17,6 16.4 
S. undata ........... 2.7 2,6 1.6 2.8 
T. iliacus* .......... - - - - 3.7 - 1 2  - 
T. merula*. ......... 21,7 8.0 10.2 17.6 8,6 11.6 
T. philornelos* ....... 3.5 1,4 5.4 2.6 - - 
T. viscivoncr' ........ 0.2 0,3 - - 0.8 0,3 
' Densidad estimada sobre conleos de bandos durante el período de d a .  

